CaAPITULO 13
ESTRATEGIAS DE LAS PLANTAS
FRENTE AL CONSUMO
POR LOS HERBIVOROS
J. Azorin y D. Gémez

Introduccién

Las plantas constituyen la base de la alimenta-
cién -de la “pirdmide tréfica”- en nuestro
planeta gracias a su capacidad para sintetizar
glucosa utilizando energia solar mediante un
proceso quimico fundamental que es la foto-
sintesis. Una parte importante de lo que las
plantas producen es consumido por multitud
de animales, tanto invertebrados como verte-
brados. Estos animales, los herbivoros, pueden
influir asi, de manera decisiva, sobre el éxito o
“eficacia bioldgica” de las plantas, reduciendo
su tasa de crecimiento y reproduccién e indu-
ciendo distintas adaptaciones morfoldgicas,
fisioldgicas, fenoldgicas, reproductivas, etc.
Mientras, las plantas tratan a su vez de evitar o
reducir el expolio (Harborne, 1982). Esta
relacion entre plantas y animales se ha forjado
en millones de afos de historia evolutiva, por
lo que no deberia sorprendernos los sofisti-
cados sistemas de defensa que las plantas han
adquirido con el fin de evitar la depredacién
0, al menos, reducir sus consecuencias. El

herbivorismo se convierte asi en un factor

determinante en el origen y conformacién de
los pastos y, por ende, de la vegetacion
(Rosenthal y Janzen, 1979).

El efecto de los herbivoros sobre los pas-
tos puede resumirse en tres aspectos o accio-
nes principales: el consumo, el pisoteo y el
estercolado. La intensidad de cada uno de
estos aspectos determinard en gran medida,
junto a los factores abidticos antes comenta-
dos, las caracteristicas de la vegetacion. Las
estrategias defensivas de las plantas frente al
herbivorismo constituyen una respuesta adap-
tativa que traduce fielmente muchas pautas y
mecanismos de la propia evolucién bioldgica.
La figura 13.1 resume las principales estrategias
defensivas de las plantas:

De acuerdo con el esquema anterior, los
mecanismos defensivos de las plantas frente a
los herbivoros se pueden agrupar en un
primer nivel en dos estrategias principales y
alternativas: adaptacién al consumo y evita-
cién del mismo. Ambas estrategias pueden
aparecer claramente delimitadas en algunas
especies vegetales o bien coexistir en una
misma planta con la consiguiente ventaja
competitiva dentro de su comunidad. Hay que
recordar aqui cémo algunas plantas “permi-
ten” el consumo de algunas de sus partes, pero
defienden las zonas mas vitales mediante la

acumulacion de defensas de distinto tipo.
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Fig. 13.1. Estrategias de las plantas frente al consumo de los herbivoros.
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Adaptacién y tolerancia

al herbivorismo

Bastantes plantas permiten el consumo por
herbivoros en mayor o menor grado minimi-
zando el dano causado o, incluso, obteniendo
ventaja de dicho consumo. Vamos a centrarnos
en el herbivorismo por mamiferos que ha juga-
do un importante papel en la evolucion de las
plantas hacia formas de crecimiento resistentes,
especialmente en los ecosistemas pastorales que
son ahora el objeto de nuestro interés.

La adaptacién al herbivorismo se mani-
fiesta por distintos tipos de mecanismos, a
veces de gran complejidad y que han sido
objeto de abundantes estudios. Resumimos a
continuaciéon los mds importantes:

Adaptaciones morfoldgicas.

La intensidad del consumo por los herbivoros
afecta a la morfologia de las plantas y ocasiona
diferentes formas de crecimiento. En general,
el herbivorismo crénico por grandes herbi-
voros puede conducir a portes -genotipos-

postrados que crecen mediante la propagacién

Fig. 13.2. EI ramoneo de los arbustos provoca cambios en su
porte y morfologia foliar, como puede apreciarse en el acebo (/lex
aquifolium) de la fotografia. (Foto: D.Gémez)
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vegetativa y el rebrote lateral, mientras que el
herbivorismo intenso pero esporddico, suele
dar lugar a plantas mas erectas, que compiten
bien por la luz, pero con menos capacidad
para la propagacion vegetativa.

Algunas plantas presentan una mayor toleran-
cia a la defoliacién, principalmente por la dis-
ponibilidad de yemas axilares y meristemas
(tejidos de tipo embrional con capacidad de
diferenciacién y regeneracién) que les permi-
ten un crecimiento rdpido para restaurar los
tejidos perdidos por el consumo herbivoro.
Estos mecanismos estdn muy extendidos, en
las gramineas (Familia Poaceae) y también en
algunas leguminosas que, en conjunto, consti-
tuyen las plantas mds abundantes en muchas
comunidades de pastos.

Las gramineas merecen una mencién
especial por constituir un grupo de vegetales
muy bien adaptados al pastoreo; sus meriste-
mas se sitian cerca del suelo protegidos por
las vainas de las hojas basales y frecuentemen-
te cubiertos por capas de los propios restos
foliares o bien por musgo. Este tipo de creci-
miento proporciona a los tejidos meristemati-
cos basales un buen refugio frente a la mayoria
de sus consumidores y ha obtenido un gran
éxito evolutivo, como lo prueba el predominio
de estas plantas en muchos de los ecosistemas
pastorales del planeta.

El crecimiento de muchas de las plantas
que conforman los pastos es dependiente, ade-
mads de las yemas axilares, de la disponibilidad
y actividad de los meristemas intercalares
(situados en la base o en la parte media de
tallos y hojas) y apicales (situados en el extre-
mo) cuyo crecimiento varfa en velocidad y en
el tiempo en que se produce y también resulta
diferente en las distintas especies vegetales y
estados fenoldgicos. El crecimiento de las
hojas o tallos es mds rdpido desde los meriste-
mas intercalares puesto que la division celular
se produce previamente dentro del primordio



de la hoja y asi el crecimiento ocurre rapida-
mente de esta expansion celular. El crecimien-
to desde los meristemas apicales es mds lento
debido al tiempo necesario para la diferencia-
cién celular, previa a la expansion celular. En
el caso de las yemas axilares, la tasa de creci-
miento es mds lenta por ser mayor el tiempo
requerido para su activacion y la diferencia-
cién del primordio foliar (Hodgson et Illius,
1996))

También existe una diferencia en la tole-
rancia al pastoreo entre las plantas rizomato-
sas (las que se expanden mediante tallos sub-
terraneos) y las cespitosas (las que forman
“céspedes” o “macollas”) debida a la disponi-
bilidad de meristemos durante la defoliacion.
En las especies rizomatosas son més frecuen-
tes los meristemas activos durante todo el
periodo de crecimiento y por lo tanto seran
mas sensibles a la defoliacién cuando la densi-
dad de sus tallos esté en minimos estacionales.

En las plantas cespitosas, el desarrollo
sincronizado de sus tallos incrementa la sus-
ceptibilidad a una mayor perdida de meriste-
mas activos cuando la defoliacién se produce
después de la elongacion internodal. Este des-
arrollo sincronizado ocasiona también fluc-
tuaciones en la tolerancia al pastoreo con la
progresiéon del desarrollo fenoldgico de la

Fig. 13.3. Las gramineas constituyen el grupo de plantas con mayor
adaptacion al pastoreo mediante su gran capacidad de producir
rebrotes para restaurar sus 6rganos vegetativos. (Foto izq.:
D. Gémez, dcha.: J. V. Ferrandez)

planta. Por el contrario, la variacién estacional
en la tolerancia a la defoliacién es mucho
menor en especies con desarrollo asincrono de
los tallos. La mayoria de las gramineas cespito-
sas tolerantes al pastoreo desarrollan con fre-
cuencia sus tallos de forma asincrona, mini-
mizando asi el impacto de la defoliacién de
una forma similar a la descrita para las rizo-
matosas.

Consecuencia de lo anterior es que el
pastoreo en distintas épocas del afio puede
afectar de forma diferencial a la regeneracién y
mantenimiento de los distintos tipos de pasto.

Aunque hemos mencionado sélo el
consumo, no hay que olvidar el efecto que el
pisoteo tiene sobre el crecimiento y la regene-
racién de los drganos vegetales (y sobre la
compactacién del suelo) y que puede favore-
cer ciertas morfologias, formas de regenera-
cién, reproduccion, etc.

Mecanismos fisioldgicos.

Procesos compensatorios

Se han identificado diversos mecanismos
fisiol6gicos y morfoldgicos capaces potencial-
mente de incrementar el crecimiento tras la
defoliacion mediante alguna compensacion en
la fotosintesis, el reparto de recursos, la absor-
cion de nutrientes o la capacidad de rebrote.
Estos mecanismos se denominan “compensa-
torios” porque, de una u otra manera, pro-
mueven neutralizar o minimizar el dafio cau-
sado por la defoliacién y parecen estar induci-
dos por condiciones especificas todavia muy
poco conocidas y también por los ritmos de
herbivoria, factores ambientales (bidticos y
abidticos) y por las relaciones de competencia
con las plantas vecinas. La fotosintesis com-
pensatoria, por ejemplo, estd relacionada con
el hecho de que la mayor tasa fotosintética
aparece en el momento del despliegue foliar y
disminuye de ahi en adelante (Caldwell,
1984). En consecuencia, una planta que haya
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sido previamente defoliada, podra mostrar
una mayor proporcion de hojas jévenes y, por
tanto, una mayor tasa fotosintética. Sin em-
bargo, la fotosintesis depende de muchos
otros factores que habrd que considerar.

También dista de ser conocida la impor-

tancia que tienen los procesos compensatorios
sobre el crecimiento individual de las plantas y
sobre la productividad de la comunidad tras
el pastoreo. Sea como fuere, resulta facil com-
prender que los procesos compensatorios pue-
den tener un importante significado evolutivo
en la interaccién pasto-herbivoro y que juegan
un importante papel en las relaciones de com-
petencia (Jaremo et Palmqvist, 2001).
Los mecanismos compensatorios actian de
forma directamente proporcional a la intensi-
dad y frecuencia de la defoliacién, impidiendo
que el crecimiento de la planta quede suprimi-
do, pero s6lo en contadas ocasiones incremen-
tan el crecimiento total de la planta, mds alld
del conseguido por las que no han sido defo-
liadas. (McNaughton, 1983 y 1985))

Hay que sefalar, por ultimo, que la
expresion de estos mecanismos no siempre
estd relacionada de forma directa con la sensi-
bilidad o tolerancia de una planta al pastoreo
y asi, por ejemplo, especies con una tasa simi-
lar de fotosintesis compensatoria pueden pre-
sentar un grado muy dispar de tolerancia al
herbivorismo (Nowak et Caldwell, 1984).

Mecanismos reproductivos

Si a nivel individual y poblacional la adapta-
ciéon de las plantas al herbivorismo tiene
mucho que ver con los mecanismos sefialados
anteriormente, la pervivencia generacional
depende en gran medida de los mecanismos
reproductivos. Es bien conocido que muchas
especies vegetales presentan, ademds de la
sexual, reproduccién o multiplicacion vegeta-
tiva. Esta multiplicaciéon es muy abundante en

las especies pascicolas, en particular en las que
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resultan dominantes en muchos pastos de
montana (Festuca, Nardus, Poa, Trifolium) y
consiste en la expansiéon mediante rizomas,
cormos, tubérculos, bulbos o estolones. No es
necesario explicar que las plantas con estos
mecanismos reproductivos podrdn afrontar
con mayor éxito episodios severos de defolia-
cién y pisoteo.

Aunque no disponemos todavia de estu-
dios detallados, parece razonable pensar que la
reproduccion vegetativa es predominante en
los pastos densos de media y alta montana (tal
como sucede en general en los situados en
condiciones mésicas y semidridas), mientras
que la reproduccién mediante semillas queda-
ria relegada en los pastos de montana a los
mds ralos y a la colonizacién de “huecos”
originados por fenémenos fisicos, perturba-
ciones animales, bonigas, etc. En cualquier
caso, la reproduccién sexual, aunque poco
frecuente, (vinculada a los anos con condi-
ciones climdticas mdas favorables) resulta
imprescindible para mantener la diversidad
genética y permitir la regeneracién poblacio-
nal subsiguiente a la mortalidad de plantas
producida por perturbaciones a gran escala.

La produccién de semillas y el desarro-
llo de un banco de las mismas se pueden
interpretar tanto como una estrategia de evi-
tacién como de tolerancia al pastoreo. Aunque
el corto ciclo vegetativo de las anuales podria
funcionar en algunos casos como un mecanis-
mo temporal de evitacién, la produccién de
semillas y creacién de un banco debe ser
considerado un mecanismo para garantizar
el establecimiento y posterior desarrollo de
las plantas tras episodios drasticos de herbi-
vorismo.

Ademds la persistencia de los pastos es
dependiente del reclutamiento de plantas
procedentes de semillas, tanto para poblacio-
nes de especies perennes como anuales. La

mayor entrega a la reproduccién de las



especies anuales frente a las perennes se re-
fleja en una contribucién mayor de las prime-
ras al banco de semillas, incluso aunque las
perennes puedan ser mds abundantes. Por
ultimo, hay que considerar que el pastoreo
puede reducir la produccién de semillas de
forma directa por el consumo de flores y
frutos e indirectamente por la afeccién a la
disponibilidad de recursos para la reproduc-
cién y por la alteracién del ambiente para su
germinacién y posterior establecimiento de
las plantulas.

Calidad nutritiva y palatabilidad:

Dada la condicién de alimento que las plantas
constituyen para los herbivoros, resulta
evidente que éstos tratardn de seleccionar las
que les resulten mds beneficiosas desde un
punto de vista metabdlico y energético. Por
tanto, una mayor o menor calidad nutritiva
constituird -de forma mds o menos directa un
factor atractivo o disuasorio para los herbi-
VOros.

El concepto de palatabilidad de una
planta aborda la sensacién que su consumo
produce en el herbivoro que la ingiere. Se dice
que una planta es palatable cuando resulta
grata al paladar y, viceversa, se habla de poco
palatable o no palatable cuando su tacto o
sabor es desagradable. Aunque el concepto
nos parezca muy familiar, resulta dificil preci-
sarlo y cuantificarlo debido a las diferentes
preferencias y sensibilidades que presentan los
herbivoros -incluso a nivel de razas- y a la
propia variacioén que las plantas experimentan
en su desarrollo.

En cualquier caso, la palatabilidad no
guarda necesariamente relaciéon con la calidad
nutritiva y asi, algunas especies muy producti-
vas y con buen valor nutritivo pueden resultar
poco consumidas por los herbivoros por tener
una baja palatabilidad debido a la aspereza de

sus 6rganos por la presencia de pelos, espicu-

las, etc. o bien por la presencia de sustancias
(taninos, alcaloides) que les confieren sabores
amargos.

Como resulta 16gico, un buen grado de
palatabilidad supone una predisposicién al
consumo Y las especies mds palatables tienden
a ser mds tolerantes a la defoliacién y mas sen-
sibles a las reservas de nutrientes que las no
palatables y adquieren ventaja competitiva
cuando el pastoreo promueve una aceleraciéon
del intercambio de nutrientes (Diaz et al.,
2001). Esta relacion resulta trascendente para
entender cdmo el pastoreo origina el pasto y
puede, en ciertas condiciones pero no siem-
pre, redundar en una mejora de los pastos,
mientras, al contrario, el abandono puede ir
parejo al “embastecimiento” o pérdida de cali-
dad pastoral.

Otros mecanismos

relacionados con la tolerancia

Junto a la palatabilidad, hay que mencionar
otras propiedades organolépticas que deter-
minados herbivoros pueden percibir con dis-
tinta intensidad (aspecto, estado fenoldgico,
afeccion por el pisoteo o deyecciones de otros
animales) y que pueden provocar atraccién o
rechazo.

En los ultimos afios estd cobrando inte-
rés el estudio de la “resistencia a la traccién” o
a la rotura de tallos y hojas ante el diente del
animal que aparece de forma diferencial en
distintas especies y 6rganos y que puede resul-
tar de gran importancia a la hora de evaluar la
predisposicion de las plantas al herbivorismo
¥, por ende, su calidad pastoral.

Hay que mencionar también la localiza-
cién topogréfica y temporal de las plantas que
puede obrar facilitando o dificultando su con-
sumo como se explica mds adelante (ver “esca-
pe espacial y fenol6gico”).

Por ultimo, valga insistir en que las dis-

tintas especies vegetales presentan diferentes
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umbrales de tolerancia a los herbivoros -al
consumo, pero también al pisoteo y a la fertili-
dad- que, ademads, pueden variar en una
misma planta a lo largo del periodo vegetati-
vo. Estas diferentes capacidades de adaptaciéon
subyacen tras la composicién vegetal de los
pastos en funcién de la presién ganadera y
constituyen un aspecto muy importante a la
hora de disefiar planes de gestion o definir
cargas ganaderas. Si este umbral es superado,
la tasa de renovacién de biomasa no puede
compensar la pérdida de la misma, por lo que
quedan anulados los mecanismos de toleran-
cia y adaptacién de las plantas, ocasionando
una degradacién del pasto o incluso su des-
aparicién, como ha ocurrido y ocurre en
muchos territorios del planeta, -en particular
en zonas aridas- a causa del sobrepastoreo,
contribuyendo a los fenémenos de erosién y
desertificacion.

Fig. 13.4. Proteccion fisica frente al herbivorismo. Tallos de Rosa
sicula (izquierda) protegidos por actleos. El cardo azul (Eryngium
bourgatii) presenta bracteas y hojas con terminaciones punzantes
(en el centro) y la cebadilla (Hordeum vulgare) aristas denticuladas
que dificultan su consumo. (Foto izqda.: J.V. Ferrdndez, centro:
M. Maza, dcha.: D. Gémez)
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Evitacién, disuasién o rechazo

En muchas ocasiones las plantas tratan de
disuadir a los herbivoros que pretenden inge-
rirlas 0, como mal menor, intentan reducir la
pérdida de biomasa o la probabilidad e inten-
sidad del herbivorismo. En esta suerte de “con-
frontacién” se han desarrollado complejos
mecanismos que han dado lugar a innumera-
bles arsenales defensivos tanto de tipo fisico o

mecédnico como quimico.

Proteccion mecénica

Se basa en una gran variedad de estructuras
defensivas externas sobre flores, tallos, hojasy
frutos, del tipo espinas, aguijones, glindulas,
pelos, etc. que adoptan formas y disposiciones
muy diversas y se han desarrollado a partir de
la modificacion de hojas, estipulas, bracteas y
otras partes de la planta. En el caso de las gra-
mineas, la silicificacién de los tejidos es la
forma de defensa fisica mds importante; la
silice embastece el pasto y acelera el desgaste
dental. Algunos autores sospechan que el pas-
toreo puede estimular la acumulacién de silice
como respuesta de la planta frente al mismo.

Proteccion quimica

Estd relacionada con la capacidad de muchas
plantas de sintetizar una gran cantidad de bio-
compuestos llamados a veces “metabolitos
secundarios” ya que no intervienen de forma
directa en los procesos metaboélicos primarios,
que son aquellos relacionados directamente
con el crecimiento, desarrollo y reproduccién
(por ejemplo la sintesis proteica, el metabolis-
mo oxidativo de los carbohidratos, o la repli-
cacion y trascripcion del ADN).

Los metabolitos secundarios de las
plantas, han sido utilizados por el hombre
desde el amanecer de los tiempos por sus pro-
piedades téxicas o farmacoldgicas. Sin em-
bargo, la funcién de estos compuestos no ha

sido bien entendida, en parte por la peyorativa
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Fig. 13.5. Vias metabdlicas para los principales grupos de compuestos secundarios de las plantas. Los componentes del metabolismo
primario, utilizados como precursores para formar compuestos secundarios, aparecen resaltados en amarillo (Lindroth, 1989).

connotacién de “secundario”, hasta hace poco
mds de un siglo, cuando se comienza a sospe-
char el papel trascendente que estos compues-
tos juegan en la proteccion de las plantas fren-
te a los herbivoros. En los dltimos afos se ha
podido evidenciar la importancia de los meta-
bolitos secundarios en las relaciones ecoldgi-
cas, su funcion en la interaccion de las plantas
con sus patdgenos, competidores, polinizado-
res, dispersores de semillas y consumidores,
junto a la proteccién frente a estrés fisicos
(radiacion ultravioleta, desecacién, etc).
Algunos de estos compuestos juegan ademas
un importante papel en el metabolismo inter-
no de las plantas, funcionando como regula-
dores de procesos bioquimicos o como alma-
cenadores de ciertos elementos (nitrégeno y
carbono) que, mds tarde, pueden ser recicla-
dos dentro de las vias metabdlicas primarias.
Para poder utilizar compuestos téxicos
como defensa frente a los herbivoros, las

plantas deben superar un gran obstédculo, a
saber: ;Como interferir sistemas bioquimicos
y fisiolégicos que son en lo fundamental
iguales a los propios, sin sufrir autotoxicidad?.
Para protegerse de sus propias toxinas apare-
cen diversos mecanismos. A veces, los com-
puestos toxicos estan localizados en gldndulas
o en vacuolas especializadas, mientras que
otros se acumulan en la pared celular o en la
superficie de hojas y tallos. Algunos otros son
almacenados como precursores inactivos, que
se activaran dnicamente cuando el tejido
donde se almacenan es danado (por ejemplo,
en las plantas que contienen glicésidos ciano-
genéticos y enzimas activadores -glicosidasas-
y ambas sustancias estdn separadas en los
tejidos de las plantas). Si trituramos una hoja,
los dos compuestos entran en contacto y se
produce la liberacién de édcido cianhidrico.
Otros compuestos, como algunos alcaloides,
llegan a ser tdxicos Unicamente tras la
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ingestion y subsiguiente activacion metabdlica
por el herbivoro, o bien tras su acumulacién a
lo largo de cierto tiempo y tras sobrepasar un
umbral que desencadena el inicio de la intoxi-
cacion.

En la figura 13.5 se pueden observar los
compuestos quimicos de las plantas y las vias
fundamentales en la sintesis de metabolitos
secundarios. Tres componentes principales del
metabolismo primario son precursores en la
sintesis de compuestos secundarios: acido
shikimico, aminodcidos y acetil coenzima A.
Hay, asi mismo, tres rutas que pueden consi-
derarse principales para la biosintesis de los
metabolitos secundarios: la del dcido shikimi-
o, la del acetato y la del mevalonato; estas vias
estdn presentes en todas las plantas vasculares
e intervienen también en la formacién de
algunos metabolitos primarios, lo que da una
idea de la antigtiedad de estos mecanismos en
la historia evolutiva de las plantas.

La glucdlisis, supone la formacién de
moléculas que serdn utilizadas como produc-
tos de partida para la sintesis de compuestos
necesarios para la planta, almacenamiento de
energia en forma de ATP (Adenosin trifosfato)
y formacién de NADH (forma reducida de la
Nicotinamida adenina dinucleétido.

El ciclo de la pentosa fosfato es una via
alternativa a la glucolisis, para la degradacién
de la glucosa. Mediante esta via se genera
potencial de reduccién en el citoplasma en
forma de NADPH (forma reducida de la
Nicotina adenina dinucle6tido fosfato), se
convierten las hexosas en pentosas, funda-
mentalmente la ribosa-5-fosfato necesaria
para la sintesis de dcidos nucleicos y finalmen-
te la eritrosa-4-fosfato formada en el ciclo serd
utilizada para la sintesis de compuestos aro-
maticos.

El ciclo del 4cido citrico cumple tres
funciones fundamentales, por un lado es una
fuente de donadores de electrones como el
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NADH vy el FADH: (forma reducida de la fla-
vina adenina dinucleétido) que son posterior-
mente oxidados dando lugar a la formacién de
una cantidad considerable de energia. Por otro
lado supone una sintesis directa de ATP, y por
ultimo la formacién de esqueletos carbonados
que seran utilizados en la sintesis de aminod-
cidos, mediante su posterior aminacién con el
amoniaco formado como producto final en la

reduccién de los nitratos (Lehninger, 1972).

Diferentes clases de defensas quimicas

A) Reductores de la digestibilidad

Muchas de las plantas que constituyen los pas-
tos, en particular las monocotiledéneas, pose-
en polimeros complejos y cristales inorgdnicos
que interfieren en el proceso de su digestion.
Los efectos de estos compuestos son cuantita-
tivos, esto es, dependen de la dosis consumida.
Asi, cuanto mads alta es su proporcion en la
dieta menos ventajas nutricionales obtienen
los animales tras la ingesta. Entre los
compuestos mds importantes de este tipo
podemos citar celulosa, hemicelulosa y pecti-
na, polisacaridos complejos que forman parte
de la pared celular de las plantas.

La celulosa esta formada por cadenas
lineales de polimeros de glucosa y forma agre-
gados fibrilares cristalinos que confieren a la
pared celular una gran resistencia; estas
estructuras se mantienen mediante puentes de
hidrégeno intramoleculares que, aunque son
enlaces débiles, proporcionan una unién muy
fuerte dada la gran cantidad que se establece
entre las cadenas de glucosa que componen
la fibra.

Las hemicelulosas estan constituidas por
polimeros amorfos que pueden estar formados
por azucares distintos, aunque poseen caracte-
risticas estructurales comunes. No pueden
formar agregados como lo hacen las cadenas
de celulosa, pero si pueden cristalizar con estas

dltimas formando puentes de hidrégeno entre



Fig. 13.6. El alto contenido en silice en las hojas de muchas gramineas disuade a los herbivoros de su consumo, como sucede con el
cervuno (Nardus stricta) de la fotografia. (Foto: D. Gomez)

los grupos -CH:OH de las mismas y los oxi-
genos glicosidicos de las hemicelulosas.

Las pectinas son ramnogalacturonanos,
galacturonanos, galactanos, arabinanos y ara-
binogalactanos. El primero esta formado por
cadenas de dcido galacturénico unidas me-
diante enlaces - « 1-4. Algunos cationes diva-
lentes principalmente el calcio forman com-
plejos con los grupos carboxilo e hidroxilo de
los restos de dcido galacturdnico. Las propie-
dades intercambiadoras de iones que poseen
las paredes celulares de las plantas se deben
precisamente a estos polisacaridos con dcidos
urénicos.

Los animales carnivoros y omnivoros
son incapaces de digerir completamente celu-
losa, hemicelulosas y pectina, mientras que los
herbivoros requieren de la simbiosis con
determinados microorganismos (bacterias
celuloliticas), capaces de producir los enzimas
necesarios, para romper estos polimeros y asi
obtener los correspondientes monosacéridos
directamente asimilables por el animal.

Por otro lado, estdn las ligninas, polime-
ros fenolicos que confieren rigidez y dureza a
los tejidos vegetales, uniéndose mediante enla-
ces covalentes a la celulosa o a la hemicelulosa.
Se forman por deshidrogenaciéon enzimatica
de los alcoholes cumarilico, coniferilico y sina-
pilico, seguida por una polimerizacién no
controlada enzimaticamente; los radicales

libres reaccionan unos con otros en una
amplia variedad de formas, lo que hace que la
lignina no tenga una estructura unica defini-
da. Las ligninas interfieren la digestién unién-
dose tanto a sustratos carbohidratados como a
enzimas digestivos, siendo ellas mismas indi-
geribles. Estrechamente asociadas con las lig-
ninas estdn las cutinas, compuestos céreos no
fendlicos, formados principalmente por aci-
dos grasos de cadena larga como los dihidro-
xi-octodecanoico y trihidroxi-octodecanoico.
Proporcionan a las plantas una doble protec-
cién: por un lado forman parte de las cuticu-
las foliares, disminuyen la pérdida de agua por
evaporacion y, por otro, actian como reduc-
toras de la digestibilidad. Por ultimo debemos
hablar de los taninos que, al igual que las
ligninas, son polifenoles pero de una mayor
complejidad estructural, difieren ademads de
las ligninas en que estos tltimos se encuentran
compartimentalizados o libres en el citoplas-
ma, en lugar de unidos a polisacaridos de las
paredes celulares. Especialmente importantes
para la defensa de las plantas son los taninos
condensados, que se encuentran en grandes
cantidades en la mayoria de plantas lefiosas asi
como en algunas herbéceas. Los taninos con-
densados se unen a las proteinas lo que impi-
de su digestion. Los rumiantes y otros anima-
les que se alimentan de plantas con alto conte-
nido en taninos obtienen a menudo muy poco
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beneficio nutricional, si bien algunos poseen
mecanismos de adaptacion consistentes en la
desactivacion de los mismos mediante su
unidn a proteinas especificas de la saliva, o por
la accién de bacterias ruminales con elevada
actividad hidrolitica sobre estos compuestos,
lo que les permite nutrirse de especies muy
ricas en ellos.

Finalmente la silice, de la que hemos
hablado antes, es totalmente indigerible para
los animales ademéds de reducir drésticamente
la digestibilidad de los tejidos vegetales, por lo
que podria jugar un doble papel, como defen-
sa fisica a la vez que quimica.

B) Toxinas

Los compuestos quimicos de las plantas, tanto
si tienen funciones metabdlicas dentro de las
células como si no, pueden ser téxicos para
algunos animales. Las toxinas con un papel
claramente defensivo formarian parte de lo
que hemos llamado “metabolitos secunda-
rios”. A diferencia de los biopolimeros com-
plejos con efectos dependientes de la dosis,
este tipo de compuestos mds simples interfie-
ren procesos bioquimicos fundamentales de
forma “cualitativa”, es decir independiente-
mente de la dosis consumida, bien actuando
como sustratos alternativos o bien bloquean-
do la accion de determinados enzimas a partir

de un umbral relativamente bajo de ingesta. Se
han identificado en las plantas miles de com-
puestos toxicos de tipo cualitativo. Algunos
ejemplos pueden ilustrar su rango de comple-
jidad estructural, actividad quimica y utilidad

bioldgica.

Toxinas con contenido de nitrégeno:
Alcaloides: Son compuestos nitrogenados,
generalmente heterociclicos, que se
comportan como bases frente a los dci-
dos, formando sales. De acuerdo con su
estructura quimica se agrupan en dife-
rentes familias, ej. bases aciclicas, bases
pirrdlicas, derivados de la tropolona etc.
Se han aislado alrededor de 20.000 alca-
loides diferentes en tejidos vegetales. Se
estima que entre el 15 y el 30 % de las
plantas dicotiledéneas son portadoras
de alcaloides, mientras que la mayoria
de las monocotiledéneas carecen de
ellos. Los efectos téxicos de los alcaloi-
des incluyen la inhibicién de la sintesis
de ADN y ARN (cafeina) y la de la mito-
sis celular (colchicina). Algunos de éllos
reproducen el efecto de los gases nervio-
sos, bloqueando la accion de la enzima
acetilcolinesterasa en la sinapsis nervio-
sa (fisoestigmina); otros pueden actuar

Fig. 13.7. Los alcaloides son un grupo de metabolitos que juegan un importante papel en la defensa quimica de las plantas. El senecio
(Senecio pyrenaicus)y el matalobos (Aconitum napellus) cuentan con un buen arsenal de estos compuestos. (Fotos: D. Gémez)
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como potentes vasoconstrictores, pro-
vocando la necrosis de los tejidos afecta-

dos (ergotamina), etc.

Aminoécidos no proteicos: La presencia de

estos aminodcidos en el reino vegetal
estd ampliamente documentada. Estos
compuestos poseen una estructura muy
parecida a la de los aminodcidos esen-
ciales, por lo que pueden ser utilizados
erroneamente en la sintesis proteica; el
organismo del animal afectado por su
consumo producird proteinas defectuo-
sas, incapaces de cumplir las funciones
para las que fueron disenadas, pudiendo
causar graves dafos al mismo. Estos
aminodacidos, se suelen acumular en las
semillas, por lo que ademds de agentes
antimetabolicos, también son almacena-
dores de nitrégeno. Un ejemplo lo
encontramos en algunas especies del
género Vicia, capaces de producir , 3-
cianoalanina, que sustituye al aminodci-
do esencial alanina en la sintesis protei-
ca, causando importantes trastornos a
los herbivoros consumidores de estas
plantas.

Proteinas toxicas: Algunas proteinas vegetales

se comportan como potentes venenos
cuando son ingeridas por mamiferos.
Las plantas portadoras de este tipo de
protidos los acumulan en las semillas,
cumpliendo asi, al igual que en los ami-
nodcidos no proteicos, el doble papel de
proteccion frente a sus posibles consu-
midores y reserva de nitrégeno. Un
ejemplo tipico lo encontramos en la
ricina, proteina muy toxica de las semi-
llas de Ricinus communis. Por otro lado
en algunas semillas de leguminosas,
podemos encontrar un tipo de glicopro-
teinas tdxicas, capaces de coagular los
eritrocitos de la sangre, son las llamadas

fitohemoaglutininas, con marcados

efectos antinutricionales, pues pueden
inhibir el crecimiento y reducir la inges-
ta. También podemos incluir en este
apartado a los inhibidores de las protei-
nasas que obviamente disminuyen drds-
ticamente el valor nutritivo de las plan-
tas que los contienen, puesto que el her-
bivoro no puede obtener de las protei-
nas de la planta los aminodcidos esen-
ciales.

Acido cianhidrico: Esta toxina, que inhibe la

respiracion celular, se encuentra en las
plantas en forma de glicésido cianoge-
nético. Estos compuestos, estdn forma-
dos por una molécula de carbohidrato
unida a un anillo fenélico, portador del
grupo CN. Algunas familias de plantas
muy comunes en nuestras montanas
como rosas, leguminosas, gramineas y
lechetreznas (Euphorbia), poseen este
tipo de moléculas. Cuando los tejidos
vegetales de una planta con este tipo de
compuestos son danados, las moléculas
del glicésido que estdn compartimenta-
lizadas, se ponen en contacto con los
enzimas (también compartimentaliza-
dos) , B-glicosidasa e hidroxinitriloliasa
¥, a continuacion, se producen una serie
de reacciones encadenadas que dan
como resultado la liberacién de acido
cianhidrico. Esta sustancia actta en las
mitocondrias bloqueando la accién del
enzima citocromo oxidasa, lo que para-
liza el transporte electrénico en la respi-
racién celular, con consecuencias a veces

letales para el herbivoro.

Glucosinolatos: Tienen una estructura pare-

cida a la de los glicosidos cianogenéticos
y pueden ser toxicos para los herbivoros
cuando se encuentran en cantidad
suficiente, como ocurre en algunas
especies silvestres del género Brassica. La

toxicidad de estos compuestos se debe a
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la capacidad que tienen para liberar
isotiocianatos que tienen una elevada
actividad irritante del tracto intestinal,
pudiendo provocar en el ganado gastro-
enteritis aguda.

Otro tipo de toxinas:
Terpenoides: Entre los compuestos que pro-

ducen las plantas, los terpenoides son
quizds los que presentan la mayor
importancia bioldgica dada la gran can-
tidad de compuestos basicos desde el
punto de vista bioquimico, que pertene-
cen a esta familia. Son principalmente
hidrocarburos ciclicos insaturados con
una estructura repetida de isopentilpi-
rofosfato. Algunos terpenoides los
podemos encontrar en pricticamente
todas las plantas superiores puesto que
juegan un importante papel en el meta-
bolismo de las mismas, por ejemplo, el
acido giberélico, mientras otros apare-
cen de forma mds esporddica como los
terpenos voldtiles que son aromaticos y
a menudo sirven para atraer polinizado-
res. Algunos terpenos tienen una fun-
cién claramente defensiva y se encuen-
tran s6lo en algunos grupos vegetales,
como sucede con los monoterpenos C10
llamados piretroides conocidos por su
accidn insecticida que se encuentran en
especies del género Crysanthemun. La
toxicidad de algunos monoterpenos, se
debe a su capacidad de inhibir la respi-
racién celular. En otros casos el meca-
nismo especifico de toxicidad resulta
desconocido.

Acido oxélico: Este 4cido orgdnico se encuen-

tra en muchas especies vegetales (por
ejemplo en las acelgas, género Beta) y se
presenta en forma de oxalato. La inges-
tién de sales sddica y potdsica causa gra-

ves problemas a los animales que las
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ingieren. Algunos autores sugieren que
su mecanismo de accion estd relaciona-
do con la inhibicién de ciertos enzimas
respiratorios (succinico deshidrogenasa).
Hay rumiantes que cuentan con bacte-
rias capaces de metabolizar el dcido oxa-
lico mediante su conversioén a oxalato
célcico, carente de toxicidad, pero este
proceso requiere grandes cantidades de
calcio, por lo que puede acarrear graves
problemas de hipocalcemia.

Hidrocarburos poliacetilénicos: Estos com-

puestos los podemos encontrar sobre
todo en Umbeliferas y Compuestas,
algunos de ellos son altamente téxicos
para el ganado, como por ejemplo la
cicutoxina, presente en la cicuta (Cicuta
virosa). Otros, por el contrario, carecen
de toxicidad para los mamiferos y algu-
nos autores les han atribuido propieda-
des insecticidas y antiftingicas.

Otros tipos de defensas
Simbiosis defensiva

Este mecanismo consiste en la asocia-
cién de la planta con animales, bacterias
u hongos que defienden a su huésped.
Las plantas infectadas por hongos sisté-
micos, productores de alcaloides, pue-
den resultar beneficiadas de esta rela-
cién, aprovechando el efecto toxico de
estos compuestos contra los herbivoros.
La mayoria de los hongos endofiticos
estan distribuidos intercelularmente por
todos los tejidos de la planta. Los alca-
loides producidos en esta relaciéon sim-
bidtica son capaces de disuadir a los
herbivoros, resultando potencialmente
téxicos para el ganado y los humanos.
Esta asociacion simbidtica se puede in-
terpretar como un mecanismo de defen-
sa en el cual el hongo defiende a la plan-

ta hospedadora de los consumidores



Fig. 13.8. La colonizacidn de lugares dificilmente accesibles como
grietas, acantilados, etc., constituye una defensa de “escape”
frente al herbivorismo. En la fotografia la corona de rey (Saxifraga
longifolia) protegida en una oquedad. (Foto: D. Gémez)

defendiendo de este modo sus propios
recursos. Este tipo de asociacion planta-
hongo se ha encontrado en diferentes
especies del género Festuca y Lolium
muy abundantes en los pastos de nues-
tras montafas. Por otro lado, algunas
plantas pardsitas, como la cuscuta, son
capaces de transferir desde los tejidos de
la planta a la que parasitan, metabolitos
secundarios que son utilizados para su

propia defensa.

Desarrollo y crecimiento asincrono

y escape espacial
Hay especies vegetales capaces de hacer
coincidir las etapas mds importantes de
su desarrollo, con las épocas de minima
actividad de los herbivoros, lo que les
permite “escapar” del pastoreo. Plantas
muy comunes en nuestro territorio
como la “quitameriendas” (Merendera
montana) que presentan sus hojas en
otofio, invierno y primavera, pueden
verse favorecidas por este mecanismo.
En otros casos, las plantas evitan su
consumo situdndose en lugares de dificil
acceso para sus predadores, tal sucede
con las especies que crecen en fisuras de

acantilados, entre bloques de suelos
carstificados o en las zonas situadas a
mayor altitud donde pueden pastar sin
dificultad los ungulados silvestres pero
que resultan dificilmente accesibles al
ganado doméstico. A la hora de valorar
la potencialidad y calidad pastoral de un
territorio, habrd que tener en cuenta
pues la accesibilidad de los distintos
tipos de pasto para los herbivoros que
utilizan la zona.

Ubicacion y variacion espacial
y temporal de las defensas

Los metabolitos secundarios varian cua-
litativa y cuantitativamente entre las
diferentes especies y lo hacen también
entre las poblaciones de una misma
planta, entre los individuos de esas
poblaciones y en los diferentes érganos
de un determinado individuo. Puede
considerarse un principio general de la
estrategia defensiva, que las plantas
tenderdn a proteger sus 6rganos tanto
mads cuanto mas importantes sean éstos;
asi, semillas y flores suelen presentar en
muchos casos las mayores concentracio-
nes de toxicos. En las gramineas, la silice
se localiza generalmente en los tejidos
mds vulnerables como hojas e inflores-
cencias. Parece ser que algunas especies
pueden migrar sus compuestos defensi-
vos de una a otra parte de la planta
segin vaya cambiando el desarrollo
fenoldgico o como respuesta al ataque
de un herbivoro en una parte determi-
nada; se ha comprobado, por ejemplo,
cémo algunos Senecio aumentan la con-
centracién de alcaloides en las hojas
como reaccion a la amputacién parcial
de las mismas.

En relacion con lo anterior y con los
propios mecanismos de sintesis de
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Fig. 13.9. Variacién del contenido en alcaloides (valores medios) en distintos érganos de Merendera montana (Gémez et a/, 2003).

los metabolitos secundarios, existe
en muchos casos una variacién tem-
poral de la toxicidad, que puede ser
estacional (de ahi que se senalen fechas
particulares para la recoleccién de cier-
tas plantas medicinales) o incluso dia-
ria (la belladona, Atropa belladonna,
presenta una variacién diaria en la con-
centracién de sus alcaloides con méxi-
ma concentracion a primeras horas del
dia).

Como se comprende fécilmente, todo lo
anterior tiene connotaciones a la hora
de disenar los tipos de gestion pascicola
y los usos ganaderos, ya que la posible
presencia o abundancia de plantas t6xi-
cas en los pastos, deberd ser considerada
a la hora de elegir ritmos de pastoreo,
tipos de animales, razas, etc.

La respuesta de los herbivoros

a la defensa de las plantas

Hemos visto en este capitulo los mecanismos
que las plantas han desarrollado a lo largo de

la evolucién para defenderse de los animales
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que las consumen. Los herbivoros, a su vez,
tratan de evitar el consumo de las plantas que
contengan estas sustancias o, algunos, inten-
tan minimizarlo seleccionando su dieta entre
la mds alta variedad de especies posible.
Ademais, dentro de una misma especie, el ani-
mal procurard escoger las partes (hojas, tallos,
flores, etc) que presenten menor toxicidad,
tratando siempre de atender unos minimos
requerimientos nutritivos.

Por otra parte los herbivoros han tenido
que desarrollar sofisticados mecanismos bio-
quimicos de detoxificacién que les permiten
eludir muchas barreras quimicas de las plan-
tas; esta prdctica supone un elevado coste
energético; asi, cuando los herbivoros ingieren
especies desconocidas se enfrentan a nuevos
retos por resolver. De este modo, las defensas
de la planta constituyen un factor determi-
nante para su propia supervivencia, condicio-
nando, por otro lado, la capacidad de sus
consumidores para sobrevivir y reproducirse.
Por ultimo, conviene sefialar que la presencia
de toxinas no es el Gnico aspecto que con-
diciona el comportamiento alimentario del

animal y que factores como el valor nutritivo,



la morfologia, fenologia, abundancia o la
distribucién espacial, son muy importantes
a la hora de explicar el comportamiento
tréfico de los herbivoros.
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